Desenvolvimento embrionário e pós-natal de Tropidurus torquatus wied, 1820 (squamata : tropiduridae) : estágios embrionários e ontogenia do esqueleto by Py-Daniel, Tainã Rapp
UNIVERSIDADE DE BRASÍLIA 
Instituto de Ciências Biológicas 





DESENVOLVIMENTO EMBRIONÁRIO E PÓS-NATAL DE 
Tropidurus torquatus WIED, 1820 (SQUAMATA: TROPIDURIDAE): 





DOUTORANDA: TAINÃ RAPP PY-DANIEL 


















DESENVOLVIMENTO EMBRIONÁRIO E PÓS-NATAL DE 
Tropidurus torquatus WIED, 1820 (SQUAMATA: TROPIDURIDAE): 
ESTÁGIOS EMBRIONÁRIOS E ONTOGENIA DO ESQUELETO 
 
 















Tese apresentada ao Programa de Pós-
Graduação em Biologia Animal do 
Instituto de Ciências Biológicas da 
Universidade de Brasília como requisito 
parcial para obtenção do título de 





























Dedico ao meu filho Caio. 
AGRADECIMENTOS 
   
 Ao meu filho que é a alegria da minha vida e me faz querer ser uma pessoa 
melhor. 
 Ao meu marido que me apoiou e me encorajou a fazer um bom trabalho sendo 
compreensivo a esta fase da minha vida. Por ter ficado ao meu lado e me ajudado a 
superar as dificuldades que encontrei ao longo deste percurso.  
Agradeço à minha família que me apoiou, confiando no meu potencial e me 
conferiu forças para seguir em frente. 
 Ao meu orientador, o professor Dr. Antonio Sebben que me aceitou em seu 
laboratório, depositou confiança em mim e me apoiou. Por reconhecer que todos nos 
estamos em constante desenvolvimento e que todos somos passíveis de errar e nos 
rerguermos melhores do que éramos antes. À toda a sua dedicação e compreensão. 
 Ao Fabiano Lima que além de ser uma pessoa inspiradora pela sua força de 
vontade, se tornou um inestimável amigo para mim. Alguém que nunca negou em 
ajudar e com quem pude ter conversas demoradas que me auxiliaram muito.  Por ser a 
pessoa maravilhosa que é, por trabalhar de forma cooperativa, buscando um 
crescimento mútuo, e ser capaz de despertar o melhor das pessoas. 
 À Lucélia Vieira que também foi uma grande fonte de entusiasmo e incentivo, e 
com quem tive o imenso prazer de conviver e aprender. Sua perseverança e dedicação 
me inspiraram a ser uma pessoa melhor. Agredeço por todo o carinho e amizade., 
 À professora Aline Pic-Taylor que aceitou contribuir e conferir suggestões e 
apoio logístico, abrindo as portas do seu laboratório e cedendo equipamentos 
fundamentais para a realização desta investigação, e que acabou se tornando uma 
colaboradora que estimo muito. 
 À Lana, Fred, Djalma e outros alunos e membros do Departamento de Genética 
e Morfologia que contribuíram com conselhos, dicas e apoio. 
À professora Sonia Báo, à professora Carolina Lucci e ao Professor Sacha Braun 
por me permitirem trabalhar em seus laboratórios e cederem equipamentos e recursos 
para a realização deste estudo. 
   À professora Tiana Kohlsdorf e Dra. Mariana Grizante sou muitíssima grata por 
me ajudarem na escolha da espécie com quem trabalhei, pelas sugestões, orientações e 
apoio que foram essenciais para a realização deste trabalho.  
 Aos colegas do Laboratório de Anatomia Comparativa de Vertebrados como o 
Piktor Benmaman e Patrícia Wanderley, ao aluno de graduação Anderson Lima e aos 
demais alunos e professores do departamento de Ciências Fisiológicas.  
 Ao Washington pelas conversas sinceras, amizade e por auxiliar sempre que 
precisei, e a Ana Carolina que descobri ser uma pessoa exepcional que não mede 
esforços em ajudar os outros.  
 À professor Julia Klaczko pela revisão final do manuscrito. 
 À CAPES pela concessão da bolsa e à UnB por ser uma instituição de excelência 
que estimula o crescimento profissional e o avanço da ciência. 

























1. INTRODUÇÃO.......................................................................................... 1 
2. OBJETIVOS............................................................................................... 11 
3. MATERIAIS E MÉTODOS......................................................................  12 
4. RESULTADOS........................................................................................... 15 
            4.1.  Descrição de estágios de desenvolvimento.........................................  15 
4.2.  Descrição do esqueleto adulto.............................................................. 28 
4.3.  Ontogenia do esqueleto ....................................................................... 70 
                       Crânio................................................................................................ 
                              Condrocrânio.............................................................................. 
70 
70 
                              Osteocrânio................................................................................. 75 
                              Desenvolvimento pós-embrionário do crânio............................ 81 
                       Pós-crânio.......................................................................................... 
                             Vértebras e costelas..................................................................... 
84 
84 
                             Esqueleto apendicular................................................................. 92 
          Desenvolvimento pós-embrionário do pós-crânio.....................  103 
5. DISCUSSÃO............................................................................................... 109 
            5.1. Estágios embrionários........................................................................... 109 
5.2. Ontogenia do esqueleto......................................................................... 119 
                       Crânio................................................................................................  119 
                             Condrocrânio............................................................................... 119 
                             Osteocrânio..................................................................................  124 
                             Desenvolvimento pós-embrionário do crânio............................. 127 
                       Pós-crânio......................................................................................... 
                             Vértebras e Costelas................................................................. 
129 
129 
                             Esqueleto apendicular................................................................ 
                             Desenvolvimento pós-embrionário dos membros....................... 
132 
142 
6. CONSIDERAÇÕES FINAIS..................................................................... 145 
7. APÊNDICE................................................................................................. 147 




Estudos de desenvolvimento são contribuições importantes para a interpretação 
de padrões evolutivos responsáveis pelas atuais linhagens filogenéticas. Os squamatas 
são um grupo altamente diversificado que ainda é pouco representado em investigações 
embriológicas. O presente estudo descreve a sequência de desenvolvimento in ovo de 
Tropidurus torquatus. Fêmeas grávidas foram coletadas por meio de laço em ambientes 
antropizados de Brasília, Brasil, e mantidas em terrários até o momento de oviposição. 
Uma vez ocorrida a desova, os ovos foram transferidos para uma incubadora com 
temperatura de 30ºC (± 0,1º C). Coletas diárias dos embriões foram realizadas desde o 
momento de oviposição até eclosão, a qual ocorreu após aproximadamente 75 dias, 
resultando em um total de 209 embriões obtidas em duas estações reprodutivas. Foram 
estabelecidos 15 estágios de desenvolvimento com base em características de 
morfologia externa amplamente utilizadas na literatura de lagartos, como estruturas 
visuais, arcos faríngeos, fusão dos primórdios faciais, desenvolvimento dos membros, 
pigmentação e escamas. A organogenese já estava em andamento no momento de 
oviposição, com embriões condizendo com o estágio 28 descrito em outros estudos. 
Comparações com outros lagartos mostram uma sequência embrionária conservada, 
contudo diferenças no tempo de desenvolvimento foram encontradas em características 
como os arcos faríngeos, sacos endolinfáticos, pigmentação e escamas. Ao contrário da 
maioria das series de desenvolvimento de lagartos, os membros pelvinos da espécie alvo 
se desenvolvem antes que membros torácicos. O desenvolvimento dos primórdios do 
falo e lábio cranial da cloaca são comparados com os de outros lagartos. O esqueleto de 
espécimes adultos foi descrito e serviu de base para as descrições de desenvolvimento 
esquelético. O condrocrânio de T. torquatus apresentou redução de elementos 
orbitotemporais como as tenias marginais e a pila antótica Os elementos dermais 
aparentemente possuem uma sequência de ossificação conservada entre lagartos, 
ocorrendo maiores variações no padrão de ossificação dos elementos condrais. As 
vértebras ossificaram-se em um gradiente crânio-caudal, mas mostraram uma 
dissociação em relação às costelas cuja ossificação não seguiu este gradiente. Um centro 
de ossificação independente para as costelas das vértebras sacrais e caudais não foi 
visualizado. Nos membros, constatamos a formação de uma condensação cartilagínea 
contínua em forma de “Y”, seguido pelo desenvolvimento do arcabouço dos membros 
que consiste na formação do eixo primário e arco digital. Os elementos autopodiais do 
membro pelvino desenvolveram-se com certa antecedência em relação aos membros 
torácicos. Todos os distais do carpo foram vistos, o distal do carpo I permanecendo em 
contato estreito com o seu respectivo metacarpo. O distal do carpo V não demonstrou 
uma conexão embrionária com dcIV. Quanto aos distais do tarso, apenas a condensação 
condrogênica do dtI não foi visualizada. Encontramos uma conexão embrionária entre o 
distal do tarso V e o distal do tarso IV, indicando que o dtV provavelmente não tem 
uma origem independente. Os distais do tarso II e V consistiram em condensações 
transitórias que logo se fusionaram aos seus metatarsos. Foi possível distinguir a 
participação de três elementos condrogênicos na formação do proximal do tarso: o 
fibular, o intermédio-central e o tibial. A sequência de ossificação do autopódio não 
refletiu a sequência condrogênica de desenvolvimento do eixo primário e do arco 
digital. Exemplos de ossificações pós-embrionárias incluem a diminuição na área da 
fontanela parietal, ossificação de elementos do autopódio torácico, surgimento de 
centros de ossificações secundários nas epífises dos ossos longos e fusão dorsal dos 
arcos vertebrais e da sutura neurocentral. Espera-se que o presente estudo possa 
contribuir como fonte de dados para futuras investigações evolutivas e de 
desenvolvimento relacionadas à tropidurídeos e squamatas.  












Developmental studies are an important contribution to the interpretation of 
evolutionary patterns responsible for extant phylogenetic lineages. Squamates are a 
highly diverse group that is still underrepresentated in embryological investigations. 
The present study describes the sequence of in ovo development of Tropidurus 
torquatus. Gravid females were collected by noose in antropized surroundings of 
Brasília, Brazil, and maintained in terrariums until oviposition. Once deposition 
occurred, eggs were transferred to a 30ºC (± 0,1º C) temperature incubator. Daily 
collection of embryos were accomplished from oviposition to hatching, which took 
place after approximately 75 days, resulting in a total of 209 embryos obtained in two 
reproductive seasons. Fifteen developmental stages were established based on external 
morphological characteristics widely used in lizard literature such as visual structures, 
pharyngeal arches, facial primordial fusion, limb development, pigmentation and scales. 
Organogenesis was already in progression at the moment of oviposition, at which 
embryos resemble stage 28 of other studies. Comparisons with other lizards show a 
conserved embryonic sequence, however developmental timing differences were found 
in features such as the pharyngeal arches, endolymphatic sacs, pigmentation and scales. 
The order of T. torquatus fore- and hindlimb formation differs from that most 
commonly observed in lizards. The development of the phallic and cranial lip of the 
cloaca anlages are compared with that of other lizards. The adult skeleton of T. 
torquatus was describes and served as a guide for the developmental descriptions. The 
chondrocranium of T. torquatus presented reduction of orbitotemporal elements such as 
the teania marginalis and pila antotica. Dermal elements apparently show a conserved 
ossification sequence amongst lizards, main variations occurring in the ossification 
sequence of chondral elements. Vertebrae ossify in a cranial-caudal gradient, but are 
dissociated from the ossification of the ribs which do not follow this gradient. An 
independent center of ossification for the sacral and caudal ribs was not visualized. In 
the limbs, a continuous cartilaginous condensation forming a “Y” was first seen, 
followed by the development of the limb understructure which consists in the formation 
of the primary axis and the digital arch. The autopodial elements of the hindlimbs 
developed slightly earlier than the forelimbs. All distal carpals were seen, distal carpal I 
remaining in close contact with its metacarpal. The dcV did not show an embryonic 
connection with dcIV. In regard to the distal tarsals, only the chondrogenic 
condensation of distal tarsal I was not visualized. We found an embryonic connection 
between distal tarsal V and distal tarsal IV, indicating that dtV is probably not a de novo 
condensation. The distal tarsal II and V consisted in transitory condensations that 
rapidly fused with their respective metatarsal. Three chondrogenic elements were 
identified as constituents of the tarsus: fibular, intermedium-central and tibial. The 
sequence of ossification of the autopodium did not reflect the chondrogenic sequence of 
primary axis development. Examples of post-embryonic ossifications include a 
reduction in the area of the parietal fontanel, ossification of forelimb autopodial 
elements, development of secondary centers of ossifications of long bone epiphysis and 
dorsal fusion of vertebral arches and neurocentral sutures. The present study intends to 
contribute as a source of data for future investigations concerned with the evolution and 
development of tropidurids and squamates.  
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Figura 22. Ossos do membro pelvino de T. torquatus. Fêmur em vista dorsal (A), 
ventral (B), anterior (C) e posterior (D). Tíbia em vista lateral (E) e medial (F). 
Fíbula em vista medial (G) e lateral (H). Escala: 5 mm............................................ 67 
 
Figura 23. Pé e estruturas tarsais de T. torquatus em vista dorsal (A), (B) e ventral (C), 
(D). Abreviaturas: dI-dV, dedos; dtIII, distal do tarso III; dtIV, distal do tarso IV; f, 
falanges; fi, fíbula; MT, metatarsos; mtI-mtV, metatarsos; mtV, metatarso V; pt, 
proximal do tarso; t, tíbia. Escala: A, C 5 mm; B, D 3 mm....................................... 69 
 
Figura 24. Desenvolvimento do condrocrânio e osteocrânio de Tropidurus torquatus. A 
– estágio 33; B,C – estágio 34; D – estágio 36; E – estágio 37; F,G – início do estágio 
38; H,I – metade do estágio 38; J,K – fim do estágio 38; L – estágio 39; M – início 
do estágio 40; N – estágio 41; O – estágio 42. Abreviaturas: ah, aparato hióide; ao, 
arco occipital; apo, arco pré-occipital ar, articular; av, arco vertebral; boc, 
basioccipital; ca, cartilagem acrocordal; ce, comissura esfenetmóide; cm, cartilagem 
de Meckel; cn, cápsula nasal; co, cápsula ótica; col, columela; cp, cartilagem 
parietotectal; cr, coronóide; de, dentário; epp, epipterigóide; es, esquamosal; esp, 
esplenial; exc, extra columela; exo, exooccipital; f, frontal; fh, forames hipoglossos; 
j, jugal; m, maxila; me, massa estatolítica; n, nasal; nt, notocorda; op, opistótico; ot, 
otólito; oto, otooccipital; pa, parietal; pac, pila acessória; pan, pila antótica; pb, placa 
basal; pc, primeiro ceratobranquial; pl, palatino; pm, pré-maxila; pma, pila 
metoptica; pme, pila medial po, pró-ótico; porb, pós-orbital; posf, pós-frontal; pra, 
pré- articular; prb, parabasisfenóide; pref, pré-frontal; pt, pterigóide; q, quadrado; rn, 
região nasal; sa, supra-angular; si, septo interorbital; sn, septo nasal; soc, 
supraoccipital; sut, supratemporal; t, trabéculas; tm, tênias  mediais; tma, tênia 
marginal. Escala: 1mm............................................................................................... 74 
Figura 25. Desenvolvimento pós-natal do crânio de Tropidurus torquatus em vista 
posterodorsal (A), posterotemporal (B) e posteroventral (C). 1 – Indivíduo de 0 
semanas. 2 – indivíduo de 7 semanas. 3 – espécime de 16 semanas. A – Fechamento 
da fontanela parietal. B – ossificações pós-natais dos ossos dorsolaterais da caixa 
craniana. C – ossificações pós-natais dos ossos da base da caixa craniana. 
Abreviaturas: boc, baseoccipital; fp, fontanela parietal; oto, otoccipital; po, pró-ótico; 
prb, parabasisfenóide; soc, supraoccipital. Escala: 1mm........................................... 82 
Figura 26. Condrogênese e osteogênese das vértebras dorsais de Tropidurus torquatus. 
Estágio 33: primeiros elementos vertebrais a se formarem são os arcos vertebrais que 
se dispõem verticalmente ao lado da notocorda (A); logo em seguida, neste mesmo 
estágio, se desenvolvem os focos cartilagíneos pares do corpo vertebral (B). Estágio 
34 (C): as costelas surgem como focos independentes. Estágio 35 (D): arcos 
vertebrais começam a se aproximar, com maior proximidade na região que antecede 
as vértebras sacrais. Estágio 36 (E): elementos pares dos arcos vertebrais ficam 
adjacentes um ao outro dorsalmente. Estágio 37 (F): arcos vertebrais cartilagíneos 
em contato dorsalmente. Estágio 38 (G): início de ossificação do corpo vertebral das 
vértebras. Estágio 39 (H): início de ossificação dos arcos vertebrais e das costelas. 
Estágio 42 (I): completa ossificação das vértebras e costelas dorsais, permanecendo 
ainda não fusionadas os arcos vertebrais no seu encontro mediodorsal e na sutura 
neurocentral. Escala: 1mm......................................................................................... 85 
 
Figura 27. Condrogênese e osteogênese das costelas torácicas e cintura escapular de 
Tropidurus torquatus. Estágio 34 (A): porção distal das costelas esternais se 
desenvolvem por condensações independentes. Estágio 36 (B): elementos distais das 
costelas esternais fusionam-se aos elementos proximais que articulam-se com as 
vértebras. Estágio 37 (C): costelas estenais contactam as projeções posterolaterais do 
esterno e o bastão xifisternal se projeta posteriormente. Estágio 38 (D): bastão 
xifisternal se fusiona à segunda costela xifisternal. Estágio 39 (E): inicio da 
ossificação da porção proximal das costelas esternais e variação no número de 
costelas esternais e xifisternais (padrão 4:2). Estágio 42 (F): padrão 3:2 e anexo 
estendido posteriormente do bastão xifisternal (cabeça de seta). bx, bastão xifisternal; 
c, clavícula; cc, costelas cervicais; cc4, costela cervical 4; cc5, costela cervical 5; 
cdp, costela dorsal pós-torácica; ce, costelas esternais; cex, costelas esternais e 
xifisternais; co, costela ossificada; cr, coracóide; cx, cosetla xifisternal; ec, escápula; 
es, esterno; fe, fontanela esternal; in, interclavícula; se, supraescápula. Escala: 
1mm........................................................................................................................... 86 
 Figura 28. Condrogênese e osteogênese das vértebras cervicais de Tropidurus 
torquatus. Estágio 34 (A): corpo e arco vertebral condrificados, com 
desenvolvimento das pós-zigapófises por centros cartilagíneos distintos do arco 
vertebral. Estágio 38 (B): pré e pós-zigapófises bem desenvolvidas e corpo vertebral 
ossificado. Início do estágio 39 (C): arco vertebral inicia a sua ossificação. Final do 
estágio 39 (D): avanço da ossificação do arco vertebral. Estágio 40 (E): espinha 
neural ainda cartilagínea e hipapófise ossificada. Juvenil com 1 dia pós-eclosão (F): 
costelas cervicais articuladas com vértebras cervicais na altura da sutura 
neurocentral, a qual ainda é evidente. ao, arco occipital; at, atlas; av, arco vertebral; 
c, costela cervical; cv, corpo vertebral; en, espinha neural; h, hipapófise; i, 
intercentro; poz, pós-zigapófise; prz, pré-zigapófise; sn, sutura neurocentral. Escala: 
1mm........................................................................................................................... 88 
 
Figura 29. Condrogênese e osteogênese das vértebras sacrais de T. torquatus. Estágio 
34 (A): vista laterodorsal evidenciando o desenvolvimento lateral e contínuo do 
processo transverso da segunda vértebra sacral. Estágio 35 (B): o processo transverso 
da primeira vértebra sacral se torna maior que o da segunda sacral. Estágio 37 (C): 
vista dorsal mostrando processos transversos sacrais mais desenvolvidos. Estágio 39 
(D): ossificação do corpo vertebral e do arco vertebral, sendo que neste último a 
ossificação se estende de forma contínua em direção aos processos transversos. 
Estágio 40 (E): avanço da ossificação dos arcos vertebrais e processos transversos 
sacrais; Estágio 42 (F): arcos vertebrais permanecem não fusionados na linha 
mediodorsal da coluna vertebral. av, arco vertebral; cv, corpo vertebral; cd, costelas 
dorsais; i, ílio; ptc, processo transverso caudal; pts, processo transverso sacral; s1, 
vértebra sacral 1; s2, vértebra sacral 2. Escala:1 mm................................................ 89 
 
Figura 30. Condrogênese e osteogênese das vértebras caudais de Tropidurus torquatus. 
Porção proximal da cauda - Estágio 35 (A): início de condrificação das pré-
zigapófises e dos processos hemais. Estágio 38 (B): início de ossificação das 
vértebras caudais pelo corpo vertebral. Estágio 41 (C): vértebras praticamente toda 
ossificadas, mas com a região entre os seus côndilos e cótilos ainda cartilagíneos. 
Porção média da cauda - Estágio 39 (D): início de ossificação do corpo vertebral e 
presença da sutura autossômica no arco vertebral cartilaginoso. Estágio 40 (E): início 
de ossificação dos processos hemais e arco vertebral ossificado, com apenas as 
zigapófises cartilagíneas. Estágio 42 (F): vértebras completamente ossificadas. 
Porção terminal da cauda – Estágio (39): desenvolvimento cartilagíneo do arco 
vertebral. Estágio (40): ossificação do corpo e arco vertebral. Estágio (41): 
ossificação completa das vértebras e processos hemais. Escala: 1mm...................... 91 
 
Figura 31. Sequência de condrogênese dos membros anteriores de T. torquatus. Estágio 
32 (A): eixo cartilagíneo contínuo em forma de “Y” com o úmero se ramificando e 
originando a ulna e o rádio. Início do estágio 33 (B): o eixo primário está formado o 
qual é constituído sequencialmente pelo ulnar, distal do carpo IV e metacarpo IV. 
Meio do estágio 33 (C): surgimento do dcIII e discreto foco do dcV. Final do estágio 
33 (D): foco do dcII e foco fusionado do intermédio e central lateral. Início do 
estágio 34 (E): foco da primeira falange do dedo IV nitidamente presente. Final do 
estágio 34 (F): surge o radial e o metacarpo I, entretanto não é possível definir com 
certeza o foco individual do distal do carpo I. dcI-V, distal do carpo I-V; f1 e f2, 
falanges 1 e 2; i-c, intermédio e central lateral; mcI-V, metacarpo I-V; r, rádio; ra, 
radial; U, úmero; ul, ulna; ur, ulnar. Escala: 0,5mm.................................................. 95 
Figura 32. Sequência de osteogênese dos membros anteriores de T. torquatus. Estágio 
37 (A): início de ossificação pericondral da diáfise da ulna e do rádio. Estágio 38 
(B): ossificação dos metacarpos V, III e II e da primeira falange de todos os dedos 
(cabeça de seta). Estágio 39 (C): neste estágio todos os metacarpos (incluindo o 
metacarpo V) e falanges (inclusive as ungueais) estão em processo de ossificação 
(cabeças de seta). Estágio 40 (D): avanço da ossificação dos metacarpos e falanges. 
Início do estágio 41 (E): epífises dos ossos longos como as falanges, metacarpos, 
rádio, ulna e úmero permanecem cartilagíneos. Final do estágio 41 evidenciando 
autopódio corado com dupla coloração (F) e apenas com alizarina (G): ausência de 
ossificação dos elementos do carpo. Estágio 42 (H): focos avançados de ossificação 
do distal do carpo IV e V, e focos iniciais do distal do carpo III e ulnar. dcII-V, distal 
do carpo II-V; e, epífise; i-c, intermédio e central lateral; mcI-V, metacarpo I-V; pi, 
pisiforme; r, rádio; ra, radial; ul, ulna; ur, ulnar. Escala: 1mm.................................. 96 
Figura 33. Sequência condrogênica e osteogênica de desenvolvimento da cintura 
pélvica de T. torquatus. Estágio 34 (A): ísquio ainda sem contato com púbis e ílio. 
Estágio 35 (B): o par de elementos do ísquio e púbis permanecem afastados 
medialmente. Estágio 37 (C): ocorre a aproximação dos elementos do ísquio e púbis 
formando, respectivamente, a sínfise isquiática e púbica. Início do estágio 39 (D): 
inicia-se a ossificação do púbis e ílio. Final do estágio 39 (E): inicia-se a ossificação 
do ísquio pela a sua borda anterior. Estágio 42 (F): elementos intensificam sua 
ossificação, mantendo-se cartilagíneas em suas sínfises. fo, forame obturado; feo, 
fenestra obturada; i, ílio; is, ísquio; pei, processo epiísqio; ph, processo hipoísqio; 
pep, processo epipúbis; o, ossificação. Escala: 1mm................................................. 99 
 
Figura 34. Sequência de condrogênese dos membros posteriores de T. torquatus. 
Estágio 32 (A): eixo cartilagíneo em “Y” que representa o primórdio do fêmur, fíbula 
e tíbia. Estágio 33 “C” (B): diferenciação do intermédio-central e do eixo primário 
com o surgimento do distal do tarso IV e metatarso IV. Meio do estágio 33 (C): 
surgimento do distal do tarso III e do foco cartilagíneo transitório do dcV; um feixe 
de conexão embrionária se forma entre o dtIV e o dtV, assim como também é visível 
uma área conectando a tíbia e o elemento composto formado pelo tibial e o 
intermédio-central (cabeça de seta). Final do estágio 33 (D): tibial e intermédio-
central completamente fusionados, e foco transitório do dtV ainda visível. Início do 
estágio 34 (E): formação de uma área de conexão entre o tibial-intermédio-central e o 
fibular. Final do estágio 34 (F): proximal do tarso se forma e o dtIV assume um 
formato retangular. dtIII-V, distal do tarso III-V; F, fêmur; f1, falange 1; fi, fíbula; fr, 
fibular; i-c, intermédio central; mtI-V, metatarso I-V; pt, proximal do tarso; t, tíbia; 
ti, tibial; ti-i-c, tibial-intermédio-central. Escala: 0,5mm........................................ 100 
Figura 35. Sequência de osteogênese dos membros posteriores de T. torquatus. Estágio 
35 (A): observa-se a formação tardia e individualizada do distal do tarso II. Estágio 
37 (B): começo de ossificação do metatarso IV e fusão do distal do tarso II ao seu 
respectivo metatarso. Estágio 38 (C): dentre os metatarsos apenas o quinto ainda não 
iniciou a sua ossificação; primeira falange de todos os dedos em processo de 
ossificação e dedo IV com ossificação avançada em sua segunda falange. Estágio 39 
(D): falanges ungueais iniciam sua ossificação. Estágio 40 (E): início de ossificação 
do metatarso V. Estágio 41 (F): surgimento do foco de ossificação do astragalus no 
proximal do tarso. Início do estágio 42 (G): foco de ossificação do calcâneo se 
desenvolve. Final do estágio 42 (H): o distal do tarso IV se ossifica e surge o foco 
inicial de ossificação do distal do tarso III. Cabeças de seta indicam início de 
ossificação. as, astragalus; ca, calcâneo; dtII-IV, distal do tarso II-IV; mtV, metatarso 
V; mtg, metatarso ganchiforme; pt, proximal do tarso. Escala: 1mm..................... 102 
Figura 36. Sequência de ossificação pós-embrionária dos membros e vértebras de T. 
torquatus. Juvenil de 7 semanas (A):  mão com dcV-II e ulnar ossificados. Indivíduo 
com 16 semanas (B): todos os elementos do carpo ossificados, exceto o intermédio-
central. Segundo centro de ossificação do radial presente. Jovem de 10 semanas (C): 
cotovelo com três centros de ossificação da epífise distal do úmero presentes. 
Exemplar de 10 semanas (D): pé com todos os elementos do autopódio ossificados, 
exceto a epífise distal do metatarso I. Indivíduo com 16 semanas (E): todos os 
elementos do autopódio ossificados e bem desenvolvidos. Exemplar de 15 semanas 
(F): joelho mostrando o centro de ossificação da epífise proximal da fíbula e tíbia, do 
sesamóide lúnula-tibial e da epífise distal do fêmur. Indivíduo de 2 semanas (G) 
sutura do arco neural praticamente retilínea. Indivíduo de 11 semanas (H): sutura do 
arco neural com interdigitações. Exemplar de 16 semanas (I): sutura neurocentral em 
processo de fusão. a, apófise; as, astragalus; ca, calcâneo; dcI-V, distais do carpo I-
V; dmcII e V, epífises proximais dos metacarpos II e V; dmtI-V, epífises proximais 
dos matatarsos I-V; dtII-IV, distais do tarso II-IV; edf, epífise distal da fíbula; edF, 
epífise distal do fêmur; edr, epífise distal do rádio; edt, epífise distal da tíbia; edu, 
epífise distal da ulna, edU, epífise distal do úmero; epf, epífise proximal da fíbula; 
ept, epífise proximal da tíbia; epu, epífise proximal da ulna; f, fíbula; F, fêmur; os, 
ossificação secundária do radial; pi, pisiforme; ra, radial; san, sutura do arco neural; 
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O desvendar de mudanças de desenvolvimento responsáveis pela diversidade 
morfológica continua sendo um dos mais antigos desafios da biologia (Kusumi et al., 
2013). Uma das razões disto é que a biologia do desenvolvimento comumente utiliza 
um pequeno número de espécies como sistemas modelo, desconhecendo assim, a 
diversidade de formas embrionárias existentes entre os vertebrados (Richardson et al., 
1997). Os organismos mais utilizados em manipulações embriológicas e genéticas, e 
que se tornaram verdadeiras modelos, são o camundongo (Mus musculus), a galinha 
(Gallus gallus), o sapo africano de unha (Xenopus laevis) e o peixe-zebra (Danio rerio). 
Apesar de terem sido muito importantes para os avanços na área de desenvolvimento, 
eles não são representativos da diversidade de espécies conhecidas, impossibilitando 
estudos filogenéticos de padrões de desenvolvimento. 
Um dos conceitos que podem ter incentivado o estudo de algumas poucas 
espécies modelo é aquela defendida por uma vertente na área de desenvolvimento que 
acredita que os vertebrados passam por um estágio embriológico particularmente 
idêntico ou conservado, chamado de “estágio filotípico” (Butler e Juurlink 1987; 
Wolpert 1991; Alberts et al. 1994; Collins 1995). Tais autores afirmam que 
características específicas que diferenciam os vertebrados são devido a modificações 
que transcorrem em estágios tardios de desenvolvimento, próximos ao período de 
nascimento (Slack et al., 1993; Alberts et al., 1994; Duboule, 1994; Ricklefs e 
Starck,1998). Outros estudos também reconhecem que os estágios iniciais de 
desenvolvimento como a clivagem e a gastrulação podem variar entre espécies 
próximas (Balfour, 1875; Elinson, 1987; Wray 1995). Formulou-se então, o modelo de 
“ampulheta” aonde estágios iniciais e tardios sofrem maior divergência embriológica 
entre espécies, enquanto fenótipos de estágios intermediários são conservados entre 
diferentes espécies, particularmente o período de broto de membros (Raff, 1996). 
Outros estudos levantaram evidencias contra este conceito tipológico 
(Richardson, 1995; Richardson et al., 1997; Smith, 1997; Lilja e Blom, 1999; 
Richardson, 1999; Lilja et al., 2001; Smith, 2001; Smith, 2002) ao demonstrar que os 
embriões de vertebrados apresentavam significativa variação entre seus estágios, como 
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número de somitos, número de arcos faríngeos, mudanças no padrão de crescimento 
(alometria) e mudanças no tempo de desenvolvimento (heterocronia). Todavia nem 
todas as características diferenciais de adultos são distinguíveis em estágios 
intermediários, levando a uma aparente semelhança entre embriões de algumas espécies. 
Richardson (1999) propõe duas razões para explicar como a seleção natural poderia 
atuar nestes casos. A primeira é “que geralmente há um atraso entre as mudanças nos 
mecanismos de desenvolvimento e a sua expressão fenotípica”, a qual é expressa em 
estágios mais tardios. A segunda é que “pequenas alterações iniciais podem ser 
amplificadas para produzir efeitos maiores em estágios posteriores”. 
Richardson et al. (1997) comenta que a seleção natural não está limitada aos 
estágios finais de desenvolvimento ou estágios pós-natais, e que a sua ação em 
indivíduos adultos pode motivar mudanças nas características iniciais do embrião 
(Richardson, 1999). Variações de indivíduos adultos podem se originar em inúmeros 
estágios embrionários como demonstrado por Bloom e Lilja (2005). Para exemplificar 
podemos citar os gimnofionas cujo corpo serpentiforme e inúmeras vértebras refletem 
mudanças iniciais de desenvolvimento como taxa de somitogênese e taxa de alongação 
do eixo primário (Richardson 1998, 1999). Mudanças temporais na origem da crista 
neural também demonstram como marsupiais são distinguidos dos outros vertebrados 
por significativas heterocronias nos estágios mais iniciais de desenvolvimento do crânio 
(Smith, 2003)  
O conceito de heterocronia surgiu da observação de que diferenças morfológicas 
de algumas espécies podiam ser explicadas por mudanças em sua ontogenia (Vitt e 
Caldwell, 2009). Heterocronia é definida como uma mudança temporal de 
desenvolvimento que ocorre durante a evolução (Gould 1977; McKinney e McNamara 
1991; Jeffery et al 2002). Mudanças temporais na sequência em que os elementos 
constituintes do embrião se desenvolvem, ou seja, heterocronias na sequência de 
desenvolvimento são conhecidas desde a época de Haeckel, 1866 (apud Smith, 2003), o 
qual as consideravam como exceções ou empecilhos ao entendimento dos padrões 
evolutivos. No entanto, estudos recentes reconciliaram a evolução e desenvolvimento ao 
demonstrar o valor das heterocronias como fonte de informação (Raff et al.,1999; 
Mabee e Trendler 1996, Jeffery et al., 2002).  
Com a criação do método de evento pareado (Mabee e Trendler 1996; Smith 
1997, Velhagen 1997) foi possível realizar análises comparativas de dados de 
desenvolvimento morfológicos e genéticos, e superar o problema de ausência de 
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estágios comuns a diferentes espécies (Jeffery et al., 2002). As incertezas inerentes da 
falta de independência dos caracteres de evento pareado foram eliminadas após a 
associação destes caracteres a filogenias pré-estabelecidas, o que possibilitou levantar 
hipóteses de sequências de desenvolvimento ancestral (Velhagen 1997). Dados de 
ontogenia também têm despertado cada vez mais interesse no que diz respeito à 
determinação de polaridade de caracteres em filogenias (de Queiroz, 1985; Rieppel, 
1990; Patterson, 1996).  
Nos últimos anos houve um significativo aumento no número de estudos que 
avaliam heterocronia nos níveis genéticos, moleculares e celular (Smith, 2003). 
Verificou-se que heterocronias genéticas, ou seja, alterações no tempo relativo de início 
e término de genes podem produzir mudanças fenotípicas consideráveis, provendo um 
elo claro entre processos microevolutivos e mudanças macroevolutivas (Raff, 1996; 
Mathis e Nicolas, 2002; Smith 2003).  Por exemplo, mudanças no tempo de expressão 
de genes podem produzir mudanças morfológicas como elongação do membro, 
diferenciação de elementos adicionais e alterações na identidade de elementos (Smith 
2003). 
Outra questão que também aproxima evolução ao desenvolvimento é a discussão 
acerca da natureza do desenvolvimento ser um sistema integrado ou divisível em 
módulos (Gould, 1977). Trabalhos recentes comentam que é esperado um determinado 
grau de integração no desenvolvimento, todavia somente a dissociação de módulos 
específicos do restante da sequência de formação permitiria seleção diferencial e uma 
evolução independente (Raff e Raff, 2000; Raff, 1996; Smith, 2001). É sugerido que os 
elementos de desenvolvimento que não podem ser dissociados possam estar 
relacionados ao estágio filotípico (Raff, 1996). Segundo Raff e Raff (2000), estes 
módulos podem ser estudados em qualquer nível do desenvolvimento hierárquico, mas 
não necessariamente o módulo de um nível (e.g.: anatômico) é congruente com de outro 
nível (e.g.: molecular).  
Informações de desenvolvimento são fundamentais para a compreensão dos 
mecanismos evolutivos responsáveis por novos fenótipos (Riesch et al., 2011). Estágios 
embrionários podem ser alvos chaves para mudanças macroevolutivas (Richardson et 
al., 1997) e embriões podem ser considerados fontes de homologias verdadeiras, dando 
suporte para estudos evolutivos com reptilianos e amniotas (Boughner et al., 2007). 
Dados de tabelas de desenvolvimento são, portanto, importantes para estudos de origem 
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e evolução de mudanças morfológicas nos grandes grupos filogenéticos (Wise et al., 
2009).  
Apesar de mudanças no tempo de desenvolvimento (heterocronia) serem em 
grande parte responsáveis pela diversidade conhecida (Gould, 1977; Raff, 1996), 
hipóteses filogenéticas baseadas em sequencias de desenvolvimento ainda são escassas. 
Recentemente, Andrews et al. (2013) demostraram que sequências de eventos de 
desenvolvimento são clado específicos, e refletem filogenias de squamatas bem 
estabelecidas. Os autores também concluíram que uma ampla amostragem de taxa é 
necessária para representar variações de desenvolvimento entre linhagens uma vez que 
o grau de resolução esta correlacionada ao número de espécies analisadas em cada 
clado.   
O estudo do desenvolvimento morfológico de répteis teve um papel fundamental 
no estabelecimento dos padrões de relacionamento entre os tetrapodas e na identificação 
de estruturas homologas (Billett et al., 1985). Répteis viventes são representados pelo 
clado Archosauria (tartarugas, crocodilianos e aves) e Lepidosauria (tuataras e 
squamatas), o grupo mais diverso. Os squamatas, que incluem os lagartos, serpentes e 
anfisbenas, são o segundo grupo de tetrápodas mais especioso, abrangendo mais de 
10,078 espécies (Uetz e Hošek, 2016), as quais apresentam alta variabilidade de formas 
e ecologias (Vitt e Caldwell, 2009). Apesar disso, o grau de informações sobre 
desenvolvimento de espécies de squamatas está longe de ser condizente com a sua 
diversidade. Dentre estas espécies, o grupo que mais recebeu atenção foi o dos lagartos 
(Dufaure e Hubert, 1961; Muthukkaruppan et al.,1970; Mouden et al, 2000; Sanger et 
al., 2008; Noro et al., 2009 Wise et al., 2009), seguido de um crescente interesse em 
serpentes (Zehr 1962; Cohn e Tickle, 1999; Boughner et al., 2007; Buchtová et al., 
2007, Boback et al., 2012). Para anfibenídeos a situação é bem precária, com apenas 
uma tabela de desenvolvimento incompleto de Amphisbaena darwini heterozonata 
(Montero et al., 1999). Esta escassez de dados de anfisbenas provavelmente se deve 
seus aos hábitos fossoriais, que diminuem probabilidades de encontro e estudo 
(Andrade et al., 2006). 
Abordagens experimentais em embriologia têm como guia tabelas de estágios de 
desenvolvimento embrionário (Noro et al., 2009). O uso de tabelas de desenvolvimento 
tem uma longa trajetória, sempre com uma relação de reciprocidade com a biologia do 
desenvolvimento (Hopwood, 2007). Por questões práticas, o processo contínuo de 
desenvolvimento é dividido em uma série de estágios caracterizados pelo aparecimento 
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de características morfológicas distintas, que permitem a organização e comparação de 
embriões. É importante salientar que uma tabela de estagiamento de uma espécie não 
devia ser usada para espécies distantes, uma vez que o tempo de desenvolvimento de 
eventos pode variar de acordo com o grupo estudado (Andrews et al., 2013). Portanto, a 
solução ideal para investigações embriológicas é usar tabelas de desenvolvimento de 
espécies próximas, ou se possível, tabelas criadas para a espécie em questão.  
O conhecimento das variações morfológicas e de outras peculiaridades de 
desenvolvimento podem contribuir para a formulação de hipóteses sobre mudanças 
genéticas, morfológicas e evolutivas (Boughner et al., 2007). No entanto, a 
documentação dos estágios de desenvolvimento é uma tarefa árdua devido as 
dificuldades de obtenção e manejo dos embriões, o que explica a escassez de relatos de 
desenvolvimento embrionário. 
Dentre as tabelas de lagartos existem registros completos que incluem o período 
de segmentação até eclosão, como o do lacertídeo vivíparo Zootoca (Lacerta) vivipara 
(Dufaure e Hubert, 1961), a do agamídeo ovíparo Agama impalearis (Mouden et al, 
2000) e o do iguanio ovíparo Liolaemus gravenhorstii (Lemus, 1967). Também há 
tabelas de pós-oviposição como a do agamídeo Calotes versicolor (Muthukkaruppan et 
al.,1970), do iguanio Anolis sagrei (Sanger et al. 2008) e dos geconídeos Paroedura 
picta (Noro et al., 2009) e Eublepharis macularius (Wise et al., 2009). Muitos estudos 
não descrevem as primeiras fases de desenvolvimento por estas ocorrerem dentro do 
útero da fêmea, a qual necessita ser sacrificada ou sofrer cirurgias. É dada maior 
preferência, portanto, a manipulação de ovos de posturas, que permitem fácil acesso aos 
embriões (Wise et al., 2009). Além disso, foi observada uma semelhança geral no 
desenvolvimento inicial dos Lepidosauria (Hubert, 1985).  
Tabelas normais de desenvolvimento servem de base para estudos experimentais 
e possibilitam comparar embriões de estágios aproximados entre linhagens próximas ou 
distantes (Andrews et al., 2013). Estas tabelas também permitem acompanhar padrões e 
taxas de desenvolvimento de diferentes sistemas anatômicos.  
 
Desenvolvimento do esqueleto 
 
O formação do esqueleto tem sido particularmente estudado em vista do seu 
elevado potencial em estudos filogenéticos. O sistema esquelético é único no reino 
animal e caracteriza os Vertebrata. A facilidade com que o tecido ósseo fossiliza torna a 
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sua distribuição ampla em registros fossilíferos, permitindo identificar homologias e 
traçar a história evolutiva de grandes linhagens (Pough et al., 2005). Além de ser 
conservado, o esqueleto também apresenta plasticidade que reflete hábitos particulares, 
e confere confiabilidade quanto a adaptações específicas das espécies (Hildebrand & 
Goslow, 2006). Um exemplo no qual a demanda funcional influencia a sequencia de 
ossificação é visto na tartaruga Chelydra serpentina, cuja ossificação precoce das 
costelas em relação ao crânio e vértebras (Rieppel, 1993d), aparentemente se deve a 
importante função protetora da carapaça, a qual esta associada as costelas.  
A ontogenia costuma ser uma grande fonte de homologia primária, o que a torna 
uma peça chave para elucidar o significado de padrões filogenéticos complexos (Hilton 
e Johnson, 2007). O desenvolvimento do esqueleto tem sido particularmente estudado 
em vista do seu elevado potencial em estudos filogenéticos. Dados embriológicos do 
esqueleto têm sido empregados tanto como novas fontes de informação comparativas, 
como na polarização de caracteres, permitindo a distinção entre caracteres primitivos e 
derivados (Patterson, 1983; Nelson, 1978).  
Estudos de osteogênese permitem a identificação do número de elementos que 
podem contribuir na formação de uma mesma estrutura e determinação de homologias 
entre diferentes grupos (Hilton e Johnson, 2007). Um exemplo disso foi a descrição de 
um eixo primário de condensações cartilagíneas que surgem durante estágios precoces 
de formação do membro tetrápoda, e que permite interpretar a homologia entre 
elementos do autopódio e dígitos (Shubin e Alberch, 1986).  
O esqueleto pode ser dividido em esqueleto axial e apendicular. O esqueleto 
axial inclui os elementos do crânio, vértebras e costelas. O esqueleto apendicular 
engloba as cinturas pélvica e torácica e os ossos dos membros. O sistema esquelético é 
composto por cartilagens e ossos que podem originar-se de três linhagens embrionárias 
distintas: as células da crista neural cranial que originam o esqueleto craniofacial, o 
mesoderma paraxial (somitos) que forma o esqueleto axial e células mesodermais da 
placa lateral que dão origem aos componentes esqueléticos dos membros (Olsen et al, 
2000). Uma vez no local aonde originarão um elemento esquelético estas células podem 
se diferenciar em condrócitos ou osteoblastos.  Os condrócitos formam um arcabouço 
de cartilagem que é posteriormente substituída por osso pelo processo de ossificação 
endocondral (Olsen et al, 2000; Kawakami et al., 2006). Na ossificação 
intramembranosa o tecido mesenquimal se transforma diretamente em osteoblastos sem 
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a presença de um molde cartilagíneo. Histologicamente, o osso originado por estes dois 
processos é estruturalmente idêntico (Wagner e Karsenty 2001) 
A maioria dos componentes esqueléticos, exceto os ossos chatos do crânio e a 
clavícula, são formados por ossificação endocondral (Olsen et al, 2000; Kawakami et 
al., 2006). A condrogênese ou processo de formação da cartilagem consiste em 
inúmeros eventos aonde células mesenquimais não diferenciadas se condensam, se 
diferenciam em condroblastos, e por fim se diferenciam em condrócitos (Kawakami et 
al., 2006). A ação conjunta de sinais intracelulares e extracelulares são responsáveis 
pela regulação destas etapas. Surgem os condrócitos hipertróficos, a matrix cartilagínea 
começa a se degradar e por fim os condrócitos hipertróficos morrem. A invasão de 
vasos sanguíneos trazem consigo os osteoblastos que depositam matrix óssea, a qual 
acaba por substituir toda a cartilagem por osso. Condrócitos ainda podem ser 
encontrados nas placas de crescimento que são responsáveis pelo crescimento 
longitudinal do osso (Wagner e Karsenty 2001). 
O crânio, apesar de estrutural e funcionalmente diverso, tem sido descrito como 
altamente conservado do ponto de vista embriológico (Francis-West et al. 1998; Hall 
1999). Pequenas mudanças neste sistema integrado, contudo, geram grandes variações 
morfológicas. A compreensão dos mecanismos responsáveis por novos rearranjos nas 
rotas de desenvolvimento encontrados nos vertebrados são importantes para o 
entendimento dos processos evolutivos geradores de diversidade (Schoch 2006). Já é 
conhecido, por exemplo, que demandas funcionais, como a alimentação no período 
larval, são grandes norteadores do padrão de desenvolvimento encontrado no crânio 
(Adriaens e Verraes 1998; Schoch 2006).   
Um estudo envolvendo heterocrônias no crânio de mamíferos demonstrou que a 
ossificação de ossos dermais ocorre antes que a de ossos endocondrais  e que ambos os 
tipos de ossificação formam módulos distintos (Koyabu et al., 2014). Foi constatado 
também que enquanto sinais de Hedgehog são importantes para o controle dos 
osteobastos e osteoclastos que formam os ossos endocondrais, a ação destes sinais tem 
efeitos mínimos no desenvolvimento de ossos dermais (Hammond e Schulte-Merker, 
2009). Este fato levou a hipótese de que a rede regulatória dos genes envolvidos nestes 
dois processos de ossificação possuem uma certa independência, a qual também está 
relacionado a diferenças no tempo de ossificação dos pois processos (Koyabu et al., 
2014). Análises filogenéticas utilizando sequencias heterocrônicas do crânio de 
diferentes tetrapodas também demonstraram similaridades e cinco agrupamentos 
8 
 
“modulares” de ossos, aonde cada conjunto de elementos compartilham uma mesma 
escala temporal de desenvolvimento: 1) ossos mandibulares; 2) elementos do palato 
marginal; 3) ossos circumorbitais; 4) constituintes do teto craniano e 5) ossificações 
neurocraniais. A existência destes módulos pode ser devido a mecanismos 
compartilhados de desenvolvimento ou a unidades funcionalmente integradas que 
acabam por implicar em restrições evolutivas (Schoch, 2006).   
A embriogênese dos membros é um importante modelo para o estudo de padrões 
de formação (DeLise et al., 2000). Eles são considerados módulos quase autônomos, 
cujos princípios básicos de origem são em grande parte conservados entre os tetrápodas. 
O membro é caracterizado por apresentar três eixos de desenvolvimento: o eixo 
próximo-distal que é regulado por fatores de crescimento do fibroblasto de células 
epiteliais da crista ectodérmica apical; o eixo anteroposterior que é formado por 
proteínas sonic hedge da zona de atividade polarizadora; e o eixo dorso-ventral que 
depende do Wnt7a e de fatores de transcrição contendo homeobox (Olsen et al, 2000; 
Gilbert, 2006).  
Os membros se desenvolvem em uma sequencia proximodistal, aonde o 
úmero/fêmur da origem aos elementos mais distais por uma serie de eventos de 
bifurcação e segmentação (Shubin e Alberch,1986). Esta serie de eventos resulta em um 
padrão de desenvolvimento extremamente conservado entre os tetrapodas que consiste 
na formação do molde cartilagíneo do eixo primário ao longo do lado posterior do 
membro, mostrando uma dominância do padrão pós-axial que tem como constituintes a 
ulna/fíbula, ulnar/fibular, distal do carpo/tarso IV e dígito IV. Em seguida desenvolve-
se o arco digital que segue anteriormente formando os dígitos III, II e II. Um padrão 
conservado também é visto inclusive na ordem de perda de dígitos, o que 
provavelmente se deve a restrições compartilhadas de desenvolvimento e/ ou 
convergência devido a importância funcional de alguns dígitos (III e IV) em relação a 
outros, priorizando a sua retenção (Greer, 1991; Shapiro, 2002).   
Os anfíbios urodeles, que incluem as salamandras e branchiosaurídios extintos, 
são os únicos que não seguem o padrão encontrado nos demais tetrápodas, havendo a 
dominância no desenvolvimento pré-axial (Fröbisch, 2008). Neste padrão, o zeugopódio 
pré-axial tibia/rádio se forma antes que a ulna/fíbula, e o arco digital se desenvolve na 
sequencia II-I-III-IV-(V). Com base nesta variação, Holmgren (1933) e Jarvik (1965) 
sugeriram uma origem difilética ou polifilética para o membro tetrápoda. Contudo, 
inúmeras frentes de investigação que abordam dados morfológicos, paleontológicos e 
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moleculares suportam o monofiletismo dos tetrápodas (Ahlberg e Milner, 1994; Ruta et 
al., 2003a,b). A hipótese mais aceita atualmente é de que os padrões de dígitos de todos 
os tetrápodas são homólogos, no entanto mudanças no caminho morfogenético dos 
urodeles se sucederam devido a uma adaptação larval para escalar e aderir a vegetação, 
levando a uma sequencia de desenvolvimento distinta (Wagner et al., 1999; Shubin e 
Wake, 2003). 
A homologia entre os elementos que compõem o membro dos vertebrados ainda 
é uma questão de debate. O mapeamento do desenvolvimento do membro é 
fundamental para elucidar as estruturas que o constituem, principalmente no que diz 
respeito aos elementos do autopódio. Algumas estruturas são de existência transitória e 
podem fusionar-se a outras, tornando a determinação de homologias difícil entre o 
membro adulto de vertebrados. Dentre os tetrápodas, os lagartos são o grupo que mais 
necessita de uma fundamentação embriológica para solucionar questões como: 1) a 
presença do intermédio no carpo; 2) número de centrais no carpo; 3) condensações 
cartilagínea que compõem o proximal do tarso; e 4) confirmação da participação ou não 
do dedo V na formação do arco digital (Fabrezi et al., 2007). 
O conhecimento dos padrões de formação de cartilagens e do esqueleto de 
squamatas tem progredido ao longo dos anos através dos estudos de Bellairs e Kamal 
(1981); Romer (1956); el Toubi e Kamal (1961); Rieppel (1992a,b, 1993a,b, 1994); 
Rieppel e Zaher (2001); Hanken e Hall (1993); Abdala et al. (1997); Maisano (2001); 
Shapiro (2002) ; Shapiro et al. (2003);  Fabrezi et al. (2007); entre outros. Todavia, este 
grupo ainda não teve a sua real diversidade contemplada, com muitas espécies sem 
informação sobre o seu desenvolvimento esquelético. 
 Apesar dos esforços recentes que abordaram a embriologia e o padrão de 
formação do esqueleto de lagartos, este grupo ainda permanece pouco representado. 
Juntamente com muitas outras famílias, Tropiduridae sofre com a falta de informações 
básicas de desenvolvimento, com apenas uma descrição incompleta disponível sobre o 
desenvolvimento esquelético de Tropidurus etheridgei (Lions e Alvarez, 1998). Com a 
intenção de suprir esta lacuna, nos aqui documentamos a serie completa de 
desenvolvimento in ovo de Tropidurus torquatus, a primeira para um lagarto 
tropidurídeo, assim como a sua esqueletogênese. 
Tropidurus torquatus (Wied, 1820) é a espécie de maior distribuição do seu 
gênero, ocorrendo na Argentina, Paraguai, Uruguai e no Brasil, no qual se estende desde 
o bioma de Cerrado e até a Floresta Altântica do Brasil (Rodrigues, 1987; Carvalho, 
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2013). É extremamente abundante em formações abertas e é comumente encontrado em 
ambientes perturbados, como áreas de concreto de cidade e muros de residências 
(Rodrigues, 1987; Wiederhecker et al., 2002). São lagartos sexualmente dimórficos 
(Pinto et al., 2005), de porte médio, com um comprimento rostro-cloacal de 82 mm para 
fêmeas (Wiederhecker et al., 2002) e 101 mm para machos (Pinto et al., 2005). 
Esta espécie é um modelo conhecido em estudos ecológicos, com muitos 
aspectos explorados como dieta (Rocha e Bergallo 1994; Fialho et al., 2000, Siqueira et 
al., 2013), demografia (Wiederhecker et al., 2003), biologia termal (Bergallo e Rocha, 
1993; Kiefer et al., 2005), performance locomotora (Kohlsdorf e Navas, 2007) e 
reprodução (Vieira et al., 2001; Wiederhecker et al., 2002; Ortiz et al., 2014). No 
entanto não existe nenhuma informação sobre o seu desenvolvimento embriológico. 
Além de abundante no perímetro urbano, T. torquatus é fácil de obter por laço e manter 
em cativeiro. Fêmeas podem produzir até três desovas por período reprodutivo, cada 
ninhada com 2-10 ovos (Wiederhecker et al., 2002; Ortiz et al., 2014) de tamanho 
manuseável. Estes fatores combinados tornam T. torquatus uma espécie promissora 























 2.1. Objetivo Geral 
 
Descrever a serie de desenvolvimento in ovo de Tropidurus torquatus, assim 
como a formação do seu esqueleto pré e pós-embrionário. 
 
2.2. Objetivos específicos 
 
- Descrever os estágios embrionários de desenvolvimento de T. torquatus;  
- Descrever os componentes esqueléticos do adulto;  
- Determinar a ordem de aparecimento de cartilagens que formam o primório do 
esqueleto ;  
- Determinar a ordem de aparecimento dos centros de ossificação dos elementos 
esqueléticos;  
- Comparar a ordem de aparecimento da cartilagem com os centros de 
ossificação dos elementos esqueléticos 















3. MATERIAIS E MÉTODOS 
Coletas e manutenção dos lagartos e ovos 
 Fêmeas grávidas de T. torquatus foram coletadas no campus Darcy Ribeiro da 
Universidade de Brasília, por meio de laço durante a época reprodutiva, a qual coincidiu 
com os meses de chuva (outubro a janeiro). As coletas foram realizadas durante duas 
estações reprodutivas (Out/2013 a Jan/2014 e Out/2014 a Dec/2014), nas quais foram 
coletadas um total de cinquenta e seis fêmeas. As coletas foram realizadas sob a licença 
do ICMBIO/IBAMA n. 42478-1 e os procedimentos de manutenção dos lagartos foram 
aprovados pelo Comitê de Ética no Uso Animal da Universidade de Brasília (UnBDOC 
n° 166980/2013).   
As fêmeas foram acomodadas até o momento da ovipostura na sala de Répteis 
do Biotério da UnB, onde foram distribuídas em oito terrários, com uma média de 4 por 
terrário. Estes consistiram em aquários de 40 x 60 com substrato de 10 cm de 
vermiculita de grão médio, na proporção de 1:1 com água. Para a termoregulação dos 
lagartos foram colocadas lâmpadas incandescentes de 60 W e pedaços de concreto no 
terrário. Um timer manteve a luz ligada das 7 às 19 horas de modo a manter um ciclo de 
dia/noite. Os lagartos foram alimentados, pelo menos cinco vezes por semana, com 
baratas, tenébrios e cupins ad libitum. Foi mantido sempre um pote de água limpa em 
cada terrário. Todos os dias a vermiculita dos terrários foi vistoriada pela presença de 
ovos. Após a desova, as fêmeas foram devolvidas para o seu local de origem. 
 O número de ovos por desova variou entre 2 -10, os quais foram retirados do 
terrário logo após a postura e cada ninhada individualizada em um pote de plástico com 
1:1 de vermicutila e água. Cada pote foi transferido para uma incubadora da marca 
Premium Ecológica, a qual foi programada para manter uma temperatura constante de 
30ºC (± 0,1º C) e adicionada água pra manter a umidade saturada.  
 Coleta dos embriões e juvenis 
Um mínimo de três embriões por dia foram coletados ao longo do período de 
incubação, com exceção da última semana pré-eclosão em que apenas dois embriões 
foram coletados por dia. Das coletas realizadas durante duas estações reprodutivas 
obteve-se um total de 209 embriões. Um corte oval na casca permitiu visualizar e retirar 
o embrião, o qual foi imediatamente eutanasiado com uma solução 1:1 de 0,5% de 
cloridrato de bupivacaína e 2% de cloridrato de lidocaína, e o seu vitelo e envoltórios 
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removidos. Os embriões foram dissecados em solução tampão salina fosfato (pH 7.2) e 
fotografados a fresco com uma câmera Sony Cyber-shot DSC-H2O 10.1 acoplado a um 
estereoscópio Olympus  SZ40. Em seguida os embriões foram fixados em formol 
tamponado 10% e preservados em álcool 70%.  
Vinte e seis embriões eclodiram, dos quais dois foram eutanasiados com 
Nembutal 50ml/mg logo após o momento de eclosão. Em relação aos demais 
indivíduos, estes foram mantidos em cativeiro, com um sendo eutanasiado a cada sete 
dias com Nembutal 50ml/MG para acompanhar o seu desenvolvimeto pós-natal. 
Enquanto foram mantidos em cativeiros, estes juvenis foram alimentados com baratas, 
tenébrios e cupins ad libitum. O último indíviduo mantido em cativeiro completou 112 
dias (dezeseis semanas). Oito indivíduos faleceram antes da data prevista de eutanásia 
por causas desconhecidas. Todos os exemplares foram fixados em formol 10%, depois 
lavados com água destilada e preservados em álcool 70%. Dezoito exemplares, 
incluindo dois recém-eclodidos, foram processados pelo método de diafanização e dupla 
coloração. 
Os métodos de coleta e eutanásia dos embriões e juvenis foram submetidos e 
aprovados pelo Comitê de Ética no Uso Animal da Universidade de Brasília (UnBDOC 
n° 166980/2013).   
 
 Microscopia eletrônica de varredura  
Dois embriões do estágio 28 também foram fixados em solução de glutaraldeído 
2% e paraformaldeído 2% diluída em solução tampão cacodilato de sódio 0,1M para sua 
visualização em microscópio eletrônico de varredura (MEV). Após fixados os embriões, 
estes foram submergidos em solução de tetróxido de ósmio 1% por 30 minutos. Depois 
foram realizadas desidratações em concentrações crescentes de acetona (30, 50, 70 e 
90%) e três banhos em acetona pura, por 15 minutos cada. O material foi então secado 
ao ponto crítico com CO2 e metalizado com ouro em um sputter coater. Analise e 
documentação foi conduzida em um microscópio eletrônico de varredura JEOL JSM-
71001F. 
Descrição dos estágios de desenvolvimento 
 Os estágios embrionários foram determinados a partir de características 
morfológicas externas comumente descritas na literatura (Dufaure e Hubert, 1961; 
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Sanger et al., 2008; Noro et al., 2009; Werneburg, 2009; Wise et al., 2009). Um 
comparativo com estes trabalhos foi feito para apontar diferenças inerentes de cada 
espécie e discutir variações. 
 A classificação dos embriões por estágios foi realizada com base em estruturas 
chaves como a presença de arcos faríngeos, somitos, fissura coróide, depósitos de 
cálcio, proeminência fronto-nasal, desenvolvimento dos membros, surgimento das 
garras, padrão de escamação, pigmentação e aparecimento do dente de ovo. Todas estas 
estruturas foram documentadas com microscópio estereoscópico e câmera digital 
citados acima. 
 
 Descrição do esqueleto adulto e do desenvolvimento cartilagíneo e ósseo  
 
A análise do sistema esquelético de adultos de T. torquatus foi realizada a partir 
de cinco machos e seis fêmeas que foram eutanasiados com Nembutal 50ml/MG. Estes 
foram submetidos ao método de descarne pelos besouros Dermestides maculatus e à 
técnica de diafanização e coloração de ossos e cartilagens (Dingerkus e Uhler, 1977; 
Davis et al, 1936). Embriões representativos de cada estágio de desenvolvimento de T. 
torquatus também foram sumetidos e à técnica de diafanização e coloração de ossos e 
cartilagens para as análises de desenvolvimento do esqueleto. 
O método de diafanização consiste em lavar em água destilada por 72 horas o 
embrião previamente fixado em formaldeído tamponado (10%), e posterior eviceração e 
remoção da pele. Em seguida as cartilagens são coradas em solução de Alcian blue por 
48 horas. São feitas hidratações em séries descrescentes de solução de etanol (95%, 
90%, 80%, 70%, 40%, 15%), lavagens por 24 horas em água destilada e transferência 
para solução saturada de borato de sódio por 72 horas (três trocas em intervalos de 24 
horas). Posteriormente é realizado clareamento por hidróxido de potássio (KOH 2%, 1% 
e 0,5%), coloração dos ossos por Alizarina red S durante 30 minutos e imersão do 
material em soluções crescentes de glicerina (15%, 30%, 50%, 90% e conservação em 
glicerina pura. Para análise do material foi utilizado um microscópio estereoscópico 
Olympus SZ40 acoplado a câmera digital Canon PowerShot SX270 HS para a 






6. CONSIDERAÇÕES FINAIS 
 
O presente estudo apresentou uma descrição embrionária de T. torquatus que foi 
organizada em 15 estágios de pós-oviposição. Comparações com outros lagartos 
sugerem possíveis características únicas e outras compartilhadas no desenvolvimento de 
T. torquatus. O desenvolvimento do membro pelvino antes do torácico foi uma 
característica desta espécie que diferiu da maioria dos lagartos. Os padrões 
embriológicos observados no presente estudo podem ser promissores em futuras 
investigações evolutivas e servir de base para futuros estudos de desenvolvimento. 
O condrocrânio é um arcabouço de cartilagens conservadas, mas que também 
apresenta particularidades que diferem entre as espécies. Iguanios pleurodontes 
aparentam compartilhar reduções de estruturas condrocraniais como a ausência ou 
redução da pila antótica e da porção anterior da teania marginalis, mantendo aberta a 
fenestra epióptica. Estas e outras características do condrocrânio merecem ser 
exploradas em outros táxons para termos uma base de dados comparativos mais ampla. 
A ossificação do crânio costuma seguir um padrão comum em lagartos, havendo 
sempre uma concordância entre o primeiro (pterigoide) e um dos últimos (lacrimal) 
elementos que se ossifica. A ossificação precoce do pterigóide e ossos mandibulares nos 
vertebrados aparentemente reflete a demanda funcional dos mesmos, os quais costumam 
priorizar a alimentação. Os ossos responsáveis pelo fechamento do teto craniano são os 
de desenvolvimento mais lento, mantendo-se aberta a fontanela parietal durante grande 
parte do desenvolvimento do neonato. As sequências de ossificação de outros ossos 
dermais e condrais apresentaram maiores variações e similaridades entre espécies, 
podendo demonstrar sinal filogenético em estudos futuros.  
As vértebras dos répteis aparentemente possui a predominação de um gradiente 
de ossificação crânio-caudal. As costelas, contudo, nem sempre seguem esta ordem, 
situação esta que também foi vista em T. torquatus cujas costelas cervicais nitidamente 
seguiram um gradiente caudo-cranial. Em T. torquatus, a condrogênese iniciou-se pelo 
arco vertebral, seguido pelo corpo vertebral, o inverso ocorrendo na osteogênese, padrão 
este que é o mais comum em lagartos. O molde cartilagíneo e a ossificação dos 
processos transversos das vértebras sacrais e caudais demonstraram-se contínuos ao 
arco vertebral, sem uma ossificação independente, sugerindo ausência de costelas nestas 
regiões em T. torquatus. 
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A formação do eixo primário e arco digital como arcabouço para o 
desenvolvimento do autopódio foi presenciada em ambos os membros torácicos e 
pelvinos, corroborando o padrão ontogenético encontrado nos demais tetrapodas. A 
formação do eixo primário do membro pelvino, no que diz respeito ao desenvolvimento 
dos elementos do autopódio, antecedeu de forma breve a do membro torácico, indicando 
uma formação ligeiramente mais acelerada do membro pelvino. 
O padrão de desenvolvimento dos membros demonstrou congruência com outros 
estudos de formação dos membros em répteis. Contanto, algumas variações são 
apontadas e determinadas questões complementadas. No membro torácico de T. 
torquatus, todos os distais do carpo formam condensações cartilagíneas distintas, exceto 
o distal do carpo I cujo foco pouco distinto aparenta não se segmentar completamente 
do metacarpo I. Um único foco cartilagíneo foi identificado para o intermédio-central, 
entretanto a posição deste elemento entre o radial e ulnar posteriormente no 
desenvolvimento, sugere que ele consista na fusão do intermédio com o central lateral. 
O central medial não detectando como condensação cartilagínea ou óssea.  
Os elementos identificados como constituintes do astragalus foram: o fibular, o 
intermédio-central e o tibial. A conexão embrionária da tíbia com o tibial foi 
identificada, ao contrário de alguns estudos que sugerem a ausência do tibial em répteis. 
Outros centrais não foram encontrados no autopódio do membro posterior de T. 
torquatus. Todos os distais do tarso, exceto o distal do tarso dtI, são visualizados na 
série condrogênica do membro pelvino. O distal do tarso V e II são elementos 
transitórios que logo se fusionam com seus respectivos metatarsos durante a 
condrogênese. O distal do tarso V demonstrou uma conexão embrionária com o dtIV, 
indicando sua provável origem a partir deste último.  
Como é comumente observado em outros lagartos, a sequência de ossificação 
dos membros torácicos e pelvinos de T. torquatus não reflete o desenvolvimento do 
eixo primário condrogênico, o qual é conservado. Isto demonstra a independência dos 
dados osteogênicos, os quais também apresentam variações inter-específicas que podem 







Tabela 1. Relação de dias aproximados de desenvolvimento in ovo por estágio, número 









28 1-2 13 Broto de membros presentes, os pelvinos mais desenvolvidos 
que os torácicos. Fissura óptica e lente visíveis. Sem sinal 
de depósitos de cálcio nos sacos endolinfáticos. 
29 3-5 13 Membros mais alongados; desenvolvimento inicial da crista 
ectodérmica. Surge o processo maxilar. Primeiros sinais de 
depósitos de cálcio nos sacos endolinfáticos no final do 
estágio. 
30 6-8 8 Membros com crista ectodérmica apical distinta. Início de 
pigmentação dos olhos. Fissura óptica fechada. Maior 
concentração de depósitos de cálcio no saco endolinfático.  
31 8-11 6 Membros em forma de remo. 2° arco faríngeo recobre quase 
todo o 3° e 4° arco. Flexura cervical em ângulo de 90°. 
32 11-14 11 Membros com placa digital. Intensificação da pigmentação da 
esclera e íris. Terceiro e quarto arco totalmente recobertos 
pelo segundo arco. Tubo neural ainda aberto. 
33 13-17 10 Condensações dos dígitos mediais visíveis. Flexura nos 
membros. Processo maxilar ainda sem contato com a massa 
frontonasal. 
34 18-20 11 Condensações em todos os digitos visíveis. Papilas 
conjunctivais visíveis. Inicio de fusão do processo maxilar e 
processo frontonasal. Processo mandibular ultrapassa a linha 
mediana do olho. 
35 21-23 14 Membrana interdigital regride na ponta dos dedos. Completa 
fusão dos processos maxilar e frontonasal. Tudo neural 
fechado. Primeiros sinais de dobras do pescoço. 
36 24-26 16 Intensa retração da membrana interdigital. Mandíbula e 
maxila do mesmo tamanho. Coração não mais visível. 
37 27-29 11 Completa regressão da membrana interdigital. Primeiros 
sinais de ossículos de esclera.  
38 30-38 20 Primeiras escamas e pigmentação. Garras visíveis. Palpebras 
atingem as pupilas neste estágio. 
39 39-50 17 Surgimento do dente de ovo. Garras bem formadas. Primeiras 
escamas pigmentadas e com formato de disco. 
40 51-59 16 Olhos quase fechados. Vesiculas cerebrais não mais visíveis. 
Coloração escuras e escamas completamente desenvolvidas 
presentes. 
41 60-67 16 Olhos completamente fechados. Escamas abdominais opacas. 
Vitelo ainda presente. 
42 68-75 10 Pigmentação de juvenis. Consumo total do vitelo e primeira 
troca de pele.  
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Tabela 3. Sequência osteogênica de formação do crânio de T. torquatus.  
 
35 A 36 37 38 A 38 B 39 40 A 40 B 41 42
   Crânio















































Tabela 4. Espécimes eclodidos diafanizados. Abreviaturas: CRC, comprimento 
rostrocloacal; AFP, área da fontanela parietal. 
ESPÉCIME SEXO IDADE CRC(mm) AFP(mm²) CRC/AFP(mm) 
EC0_A Fêmea 0 semanas 26,5 6,3 4,2 
EC1 Fêmea 1 semana 24,3 6,6 3,7 
EC2 Fêmea 2 semanas 26,0 5,7 4,5 
EC3 Macho 3 semanas 26,5 5,2 5,0 
EC4 Fêmea 4 semanas 26,3 5,2 5,0 
EC5 Fêmea 5 semanas 29,0 4,4 6,5 
EC6 Fêmea 6 semanas 26,8 5,2 5,1 
EC7 Macho 7 semanas 33,5 4,3 7,7 
EC8 Fêmea 8 semanas 34,1 5,2 6,5 
EC9 Macho 9 semanas 33,5 5,4 6,2 
EC10 Fêmea 10 semanas 40,5 5,8 6,9 
EC11 Macho 11 semanas 40,3 5,5 7,3 
EC12 Fêmea 12 semanas 39,0 5,8 6,7 
EC13 Macho 13 semanas 41,4 5,5 7,5 
EC14 Fêmea 14 semanas 42,8 3,8 11,2 
EC15 Fêmea 15 semanas 43,9 5,4 8,1 






























Tabela 6. Sequência de condrôgenese e osteogênese dos membros anteriores. Abreviaturas: f = fusão; s =segmentação. 
 
 


























Falanges Condrificação 0.0.0.0.0 0.0.0.0.0 0.0.0.1.0 0.0.0.1.0 0.1.1.2.1 1.1.2.3.1 1.2.3.4.2 2.3.4.5.3




Tabela 7. Sequência de condrôgenese e osteogênese dos membros posteriores. Abreviaturas: f = fusão; calc= calcâneo; ast= astragalus. 
 
 











Dist. Tarso I Não visualizado
Dist. Tarso II      Fusiona-se ao metatarso II
Dist. Tarso III
Dist. Tarso IV






Falanges Condrificação 0-0-0-1-0 0-0-0-1-0 0-0-1-1-1 0-1-1-2-1 1-1-2-2-1 1-2-3-2-1 1-2-3-4-3 2-3-3-4-4 2-3-4-5-4
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